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No comparable incursion into the Tethyan province of the

species of the boreal genera Acroteuthis Stolley, Praeoxy-

teuthts Mutterlose, Aulacoteuthis Stolley and Oxytenthis

Stolley has yet been demonstrated. In fact, the N. W. Euro-

pean Berriasian, Valanginian and Lower Hauterivian subge-

nus Acroteuthis (Acroteuthis) Stolley had its centre of specia-

tion in N. W. Europe.

It is the latest Hauterivian that a migration of the boreal

taxa Acroteuthis (Boreioteuthis) Saks & Nalnyaeva and

Praeoxyteuthis into the N. W. European basin took place

from the north. The Oxyteuthinae, however, underwent an

independent evolutionary development in this latter area. As

a result of palaeogeographical relationships, endemic arctic

boreal taxa such as Acroteuthis, Praeoxyteuthis, Aulacoteut-

his and Oxyteuthis occur in the N. W. European Lower

Cretaceous together with the eurythermal warm water genera

Hibolites and Neohibolites. The latter genera occured toge-

ther with the strictly Tethyan genera Duvalia and Berriasibe-

lus, but these are never found with the strictly arctic boreal

taxa.

1. EINFÜHRUNG

In den letzten Jahren haben sich eine Reihe von Autoren

mit der Entstehung und Definition paläobiogeographischer

Reiche und Provinzen beschäftigt, u. a. in den Schwerpunkt-

bänden MiDDLEMiss, Rawson & Newall (1971), Hallam

(1973), Casey & Rawson (1973), Hughes (1973).

Die paläobiogeographische Verteilung verschiedener Be-

lemnitenfaunen wurde in der jüngsten Zeit durch Saks &
Nalnyaeva (1972), Stevens (1973) und Christensen (1976)

beschrieben.

Hier werden die Belemnitenvergesellschaftungen der

NW-europäischen Unter-Kreide im einzelnen aufgeführt.

Diese zeichnen sich durch einen Wechsel der Einflüsse von

Tethys und borealem Reich aus. Bei den Belemnitenarten tre-

ten unterschiedliche, an Trans- bzw. Regressionen gebun-

dene Migrationswellen auf, die sich in entsprechenden Verti-

kalreichweiten widerspiegeln. Obwohl es sich bei den Belem-

niten um nektonische Formen handelt, zeigen sich Endemis-

men auf dem Familien-Niveau. Das boreale Reich ist durch

die Cylindroteuthinae, die Tethys durch die Belemnopseidae

und Duvaliidae gekennzeichnet. Ähnliche Veneilungsmuster

ergeben sich für andere Tiergruppen, z. B. Ammoniten

(Rawson, 1981; Kemper, Rawson & Thieuloy, 1981) und

Brachiopoden (Middlemiss, 1979), die jedoch im Detail von

unseren Beobachtungen abweichen.

Die Begriffe ,, Reiche" etc., die in dieser Arbeit nur auf die

durch unterschiedliche Belemnitenvergesellschaftungen cha-

rakterisierten biogeographischen Räume bezogen sind, wer-

den in hierarchischer Reihenfolge benutzt: Reich, Provinz,

Subprovinz.

Die Abbildungen 1-6, die die paläobiogeographische Ver-

teilung der einzelnen Belemnitengattungen und Untergattun-

gen für die entsprechenden Stufen zeigen, wurden durch die

Tabellen 1-7 ergänzt. In diesen Tabellen sind alle uns bekarm-

ten Arten der Belemnitida aufgeführt, auch Vertreter der Di-

plobelidae, die im Text nicht weiter diskutiert werden.

Folgenden Herren danken wir dafür, daß sie Belemniten-

material zu Bearbeitung und Vergleichszwecken zur Verfü-

gung gestellt haben: D. Gayte (Departement des Sciences de

la Terre, Lyon), Dr. S. Ritzkowski (Geologisch-Paläontolo-

gisches Institut, Göttingen), Dr. H. Rohde (Niedersächsi-

sches Landesmuseum, Hannover). Für wichtige Diskussio-

nen danken wir den Herren Dr. R. Combemorel und

D. Gayte (Lyon) sowie Herrn Dr. J. A. Jeletzky (Geol.

Survey, Ottawa).

2. UNTERKRETAZISCHEBELEMNITENFAUNEN

2.1 BERRIAS

Da die Ablagerungen des Berrias in NW-Deutschland in

der nicht marinen Fazies des oberen Münder Mergels, des

Serpulits und des ,,Wealden" ausgebildet sind, treten hier,

ebenso wie in Südengland, wo ebenfalls die Wealdenfazies

kennzeichnend ist, keine Cephalopoden auf. Das einzige

Vorkommen von marinem Berrias in NW-Europa beschränkt

sich auf NE-England. In Lincolnshu'e wird das Berrias durch

einen Teil des küstennah abgelagerten marinen Spilsby Sand-

stone und in Yorkshire durch den tiefsten Teil des Speeton

Clays repräsentiert. In den Ablagerungen beider Profile tre-

ten nach Pinckney & Rawson (1974: Fig. 3) ausschließlich

Arten der Gattung Acroteuthis Stolley s. str. auf. Alle fünf

Arten A. (A.) lateralis (Phillips), A. (A.) sublateralis Swin-

nerton, A. (A.) suhquadratoides Swinnerton, A. (A.) pa-

racmonoides arctica Blüthgen (= A. (A.) subquadrata)

(Roemer) und A. (A.) explanatoides (Pavlow) sind der Un-

tergattung Acroteuthis Stolley zuzuordnen, die im höheren

Volgium NW-Europas nachgewiesenen Untergattungen Mi-

crobelus Gustomesov und Boreioteuthis Saks & Naln^'aeva

fehlen hingegen.

Für den östlichen Teil der boreal-atlantischen Provinz, die

russische Plattform, geben Saks & Nalnyaeva (1972:

Tab. 12) 13 Arten der Gattung Acroteuthis an, wobei alle

drei Untergattungen Acroteuthis, Microbelus, Boreioteuthis)

vertreten sind. Dabei sind folgende Arten und Unterarten den

beiden Teilbereichen der boreal-atlantischen Provinz gemein-

sam: A. (A.) lateralis, A. (A.) suhquadratoides und A. (A.)

paracmonoides arctica. Zusätzlich tritt die ebenfalls zu den

Cylindroteuthinae zählende Gattung Pachyteuthis d'ORBi-

gny mit einer Art auf, während die für die arktische Provinz

typischen Gattungen und Untergattungen der Cylindroteu-

thinae Cylindroteuthis (Cylindroteuthis) Bayle & Zeiller,

C. (Araoteuthis) Saks & Nalnyaeva, Lagonibelus (Lagoni-

belus) Gustomesov und L. (Holcobeloides) Gustomesov
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Abb. 1. Paläobiogeographie der Belemniten im Berrias NW-Europas. Schraffiert: Festland; weiß: Mee-

resgebiete; gestrichelt: Verbreitung der Wealden-Fazies. Umgezeichnet nach CasEY (1973).

nicht auf der russischen Tafel zu finden sind. Erste Vertreter

dieser „arktischen" Gruppen sind mit drei Arten aus dem

Petschora-Becken bekannt (Saks & Nalnyaeva, 1972:

Tab. 13), so daß dieser Bereich, trotz des Auftretens der eu-

ropäischen Gattung Acroteuthis, von Saks & Nalnyaeva

(1973: 395) bereits der arktischen Provinz zugerechnet wer-

den. Acroteuthis s. 1. ist aus dem Petschora-Becken mit acht

Arten bekannt, die alle ebenfalls auf der russischen Tafel vor-

kommen.

Dieses Bild ändert sich östlich des Ural. Hier tritt Acro-

teuthis nur noch untergeordnet auf, während Arten der Gat-
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Provinz ist durch die Belemnitengattung Acroteuthis ge-

kennzeichnet, die für die arktische Provinz typischen Belem-

nitengattungen treten nicht auf.

Innerhalb der boreal-atlantischen Provinz lassen sich wie-

derum zwei Unterprovinzen oder Regionen erkennen:

A) NW-europäische Unterprovinz, die durch Aulaco-

teuthis s. Str. charakterisiert ist, es fehlen die Untergat-

tungen Microbelus und Boreioteuthis. Microbelus tritt

nach PiNCKNEY (1974: 173) in der >4W-europäischen

Unterprovinz lediglich im höheren Volgium auf und

fehlt in der gesamten Unterkreide. Boreioteuthis ist

ebenfalls aus dem Volgium bekannt, fehlt während der

tiefen Unterkreide und erscheint dann wieder im

höchsten Hauterive in NW-Europa.

B) Zentralrussische Unterprovinz (= Moskauer Bek-

ken). Hier dominiert ebenfalls die Gattung Acroteu-

this, im Gegensatz zu der NW-europäischen Unter-

provinz sind jedoch alle drei Untergattungen zu fin-

den.

2. Die arktische Provinz, die das Petschora-Becken, Spitz-

bergen, Sibirien und das westliche Nordamerika umfaßt,

ist durch die Gattungen Cylindroteuthii, Lagonibelm

und Pachyteuthis gekennzeichnet. Arten der Gattung

Acroteuthis treten im tieferen Berrias nur untergeordnet

auf, deutlich wird eine Abnahme der Artenzahl dieser

Gattung innerhalb der arktischen Provinz von Westen

nach Osten. Parallel dazu verläuft eine stratigraphische

Verschiebung des Einsetzens der Acroteuthiden. Im Laufe

des Berrias werden die rein arktischen Gattungen zuneh-

mend durch Acroteuthis s. 1. verdrängt, die im Valangin

dann dominieren.

Damit wird wahrscheinlich, daß Acroteuthis s. str. sich im

höheren Volgium in der boreal-atlantischen Provinz ent-

wickelt und im Berrias langsam von Westen in die arkti-

sche Provinz einwandert. Im Gegensatz zu Saks & Nal-

NYAEVA(1972: 226), die eine Entstehung von Acroteuthis

s. Str. im späten Volgium der Russischen Tafel für möglich

halten, deuten die Ergebnisse von Pinckney (1975) darauf

hin, daß diese Untergattung in der NW-europäischen Un-

terprovinz bereits im höheren Mittel-Volgium auftritt.

Somit könnte sie ihr ursprüngliches Entwicklungszentrum

in der NW-europäischen Unterprovinz gehabt haben.

Voraussetzung für diese Annahme ist, daß die basalen La-

gen des Lower Spilsby Sandstone, aus denen die ältesten

Acroteuthiden bekannt sind, in das Mittel-Volgium (Ca-

SEY, 1973) zu stellen sind.

2.2 VALANGIN

Bereits im mittleren Berrias öffnet sich die Karpatenstraße

und das in Polen limnisch-brackisch entwickelte untere Ber-

rias wird durch marine Serien abgelöst, die durch mediterrane

Ammonitengattungen belegt sind (u. a. Berriasella Uhlig).

Diese Tendenz verstärkt sich im oberen Berrias, und im mitt-

leren Unter- Valangin herrschen im norddeutschen und polni-

schen Becken voll marine Bedingungen (vgl. Michael, 1979:

307). Wie aus Abb. 2 zu ersehen ist, besitzt das norddeutsche

Becken einerseits Verbindungen mit dem borealen Reich über

die Dänische Straße und den Bereich der Pompeckj 'sehen

Schwelle (Ems-Kanal, Hoya-Kanal, Gifhorn-Kanal), ande-

rerseits mit der Tethys über die Karpatenstraße.

Diese Lage im südlichen Randbereich des borealen Reiches

bedingt Fauneneinflüsse unterschiedlicher Herkunft, die

z. B. bei den Ammoniten deutlich werden. So handelt es sich

bei den in NW-Deutschland auftretenden Vertretern der Po-

lyptychitidae {Polyptychites Pavlow, Dichotomites Koenen,

etc.) um boreale Formen, während im Ober- Valangin eine

ganze Reihe von tethyalen Ammonitengattungen (z. B. Ol-

costephanus Neumayr, Juddiceras Späth) nach NW-Europa

einwandern (Kemper, Rawson, Thieuloy, 1981 : Tab. 5, Raw-

SON, 1981: 509).

ZA Acroteuthis

(Acroteuthis) STOLLEY

« Hibohtes MONTFORT

Abb. 2. Paläobiogeographie der Belemniten im Valangin NW-Europas. Schraffiert: Festland; weiß: Mee-

resgebiete; gestrichelt: Verbreitung der Wealden-Fazies; helle Pfeile: Wanderweg mediterraner Belemniten.

Umgezeichnet nach MICHAEL (1979).
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Berriosihelus DELATTRE

Abb. 3. Paläobiogeographie der Belemniten im Hauterive NW-Europas. Schraffiert: Festland; weiß:

Meeresgebiete; gestrichelt: Verbreitung der Wealden-Fazies; helle Pfeile: Wanderweg mediterraner Belem-

niten; dunkle Pfeile: Wanderweg borealer Belemniten. Umgezeichnet nach MICHAEL (1979).

HAUTERIVE
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steht weiterhin, zumindest bis zum tiefen Ober-Hauterive

(Michael, 1979: 313; Marek & Raczynska, 1979: 453), über

Polen eine direkte Verbindung zur Tethys über die Pom-

peckj'sche Schwelle zum borealen Reich (vgl. Abb. 3).

Für das tiefste Unter-Hauterive NW-Europas sind weiter-

hin Arten der Gattung Acroteuthis s. str. charakteristisch. In

Speeton werden die Schichten D2D bis CI0/C9, die der am-

blygonium-, der noricum- und der tiefen regale-Zone des

Unter-Hauterive angehören, durch die Arten Acroteuthis

(A.) paracmonoides araica, Acroteuthis (A.) explanatoides,

Acroteuthis (A.) paracmonoides paracmonoides und Acro-

teuthis (A.) acmonoides gekennzeichnet (Pinckney & Raw-

soN, 1974: Abb. 3; Pinckney, 1975). In NW-Deutschland ist

A. (A.) paracmonoides arctica, meist als A. subquadrata

(Roemer) bezeichnet, der weitaus häufigste Vertreter der

Acroteuthiden im tieferen Unter-Hauterive. Vereinzelte Ex-

emplare von A. (A.) acmonoides und A. (A.) explanatoides

nennt Pinckney (1975) aus diesem Bereich.

Auffällig ist in Speeton der scharfe Faunenschnitt an der

Grenze der D/C-Schichten (= noricum/regale-Zone des Un-

ter-Hauterive). In den Schichten D2-D1 (= amblygonium-

und noricum-Zone, Unter-Hauterive) ist Acroteuthis sehr

häufig, darüber setzt mit den C-Schichten plötzlich massen-

haft Hibolites jaculoides Swinnerton ein, der bisher nur ver-

einzelt mit Acroteuthis aufgetreten ist. In den C-Schichten

sind die vier erwähnten Acroteuthidenarten, die zuletzt in

C 9(= tiefe rega/e-Zone) vorkommen (Pinckney, 1975: 109),

nur noch ganz selten zu finden. In NW-Deutschland ist dieser

Faunenschnitt, der sich in Speeton in einem 10 cm mächtigen

Horizoijt abspielt, nicht so markant ausgeprägt, doch sind

auch hier in der regale-7.one des Unter-Hauterive häufiger

Hiboliten zu beobachten. Andererseits dürfte dieser scharfe

Faunenschnitt durch Kondensation der amblygonium- und

noricum-7.ont, die in Speeton eine Mächtigkeit von nur 1 m
haben, verstärkt worden sein (vgl. Rawson, 1971 : 68). Pinck-

ney (1975: 109) nennt noch die relativ selten vorkommende

Art A. (A.?) conoides Swinnerton aus der höchsten regale-

Zone und der inversum-2.one (Ober-Hauterive) von Spee-

ton. Im Ober-Hauterive schließlich taucht die seit dem höch-

sten Volgium aus NW-Europa nicht mehr bekannte Unter-

gattung Boreioteuthis mit zwei Anen auf {A. (B.) rawsoni

Pinckney und A. (B.) stolleyi Pinckney). Pinckney & Raw

SON (1974: 202) erwähnen beide Arten aus dem tiefen Ober-

Hauterive von Speeton. Inzwischen konnten erstmalig beide

Arten in der mittleren discofalcatus-Zone des höheren

Ober-Hauterive von NW-Deutschland nachgewiesen wer-

den (Mutterlose, 1983: 15), wo sie zusammen mit phyloge-

netisch progressiven Formen von Hibolites jaculoides zu fin-

den sind. Da die Untergattung Boreioteuthis in NW-Europa

seit dem Berrias unbekannt ist, in der zentralrussischen Pro-

vinz jedoch persistiert, erscheint eine Einwanderung borealer

Formen in das NW-europäische Becken im höchsten Haute-

rive möglich. Geringfügig später wandert dann ebenfalls im

höheren Ober-Hauterive die für das Barreme typische Unter-

familie Oxyteuthinae mit Praeoxyteuthis jasikofiana (Lahu-

sen) von Norden her ein.

Die in der tiefsten regale-Zone von Speeton massenhaft

einsetzenden Hiboliten stellen einen Immigrationsschub

größten Umfanges dar. Dabei zeigt sich für diese Gruppe eine

große Variationsbreite, die Swinnerton (1952) zur Aufstel-

lung mehrerer Variationen veranlaßte. Hiboliten aus dem

französischen Valangin/Hauterive weisen eine ähnliche Va-

riationsbreite auf. Der Formenkreis um Hibolites jaculoides

bleibt + unverändert bis in das tiefe Ober-Hauterive erhalten

und unterliegt dann einer gleitenden Umwandlung (Mutter-

lose, 1978). Aus den relativ großen, stark aufgeblähten For-

men, die den ursprünglich aus der Tethys eingewanderten

sehr nahe stehen, entwickelten sich im höheren Ober-Haute-

rive schlanke, zierliche Individuen, die wiederum fließend zu

dem für das Barreme typischen Hibolites mmutus Swinner-

ton überleiten. Bis in die i4egocrwcera5 -Schichten bestehen

also enge Beziehungen zu den Hiboliten der Tethys, dann

vollzieht sich im höheren Ober-Hauterive in NW-Europa

eine autonome Entwicklung, die unabhängig von derjenigen

der Tethys ist. Weitere Einwanderungsformen mediterranen

Ursprungs stellen die von Mutterlose (1979) erwähnten Ar-

ten Duvalia lata (Balinville) und Berriasibelus extinctorius

(Raspail) dar, die im hohen Unter-Hauterive und tiefen

Ober-Hauterive von NW-Deutschland und NE-England al-

lerdings in nur wenigen Exemplaren gefunden wurden. Die

Duvalien sind in der Tethys bereits seit dem Tithon mit den

Hiboliten vergesellschaftet, zeigen jedoch im Valangin/Hau-

terive, Provinzialismus. In der mediterranen Provinz sind

Duvalia und Berriasibelus, B. ist nur aus dem Valangin be-

kannt, dominant; in derSE-europäischen Provinz (Karpaten,

Krim, Kaukasus) Conobelus Stolley und Pseudobelus

Blainville.

Offensichtlich erreicht die Einwanderung mediterraner

Faunenelemente, die im tiefen Hauterive beginnt (vgl. Mi-

chael, 1974: 29), ihren Höhepunkt im mittleren Hauterive

(regale-Zone des Unter-Hauterive, ylegocr/ocer^s -Schichten

und staffi-Zone des Ober-Hauterive). Neben den Hiboliten,

die vereinzelt bereits im Valangin auftauchen, im tieferen Un-

ter-Hauterive schon massenhaft verbreitet sind, können auch

andere Belemnitengattungen aus der Tethys nach NW-Eu-

ropa einwandern. Dabei erfolgte bei den Hiboliten eine Mas-

senwanderung (= mass migration i. S. Rawson's 1973) und

bei den Duvaliidae eine vereinzelte Einwanderung (= isola-

ted straying i. S. Rawson's). Während es den Hiboliten ge-

lingt, sich in der Folgezeit in den neu besetzten Lebensräu-

men zu behaupten und sich weiterzuentwickeln, treten die

Duvaliidae im Hauterive nur kurzfristig in kleinen Gruppen

auf. Als Ursache für dieses Verhalten wird eine unterschiedli-

che Temperaturempfindlichkeit angenommen. Während sich

die Hiboliten infolge ihres eurythermen Charakters im borea-

len Reich durchzusetzen vermögen, ist dieses den stenother-

men Warmwasserformen der Duvaliidae nicht gelungen.

Tethyale Einwanderungsformen, die sich ähnlich verhal-

ten, sind bei den Ammoniten bekannt. So folgt die Gatmng

Spitidiscus Kilian dem Wanderungs-Muster der Duvaliidae;

diese Gattung ist aus der höchsten regale-Zone (Unter-Hau-

terive) und mittleren speetonensis-Zone (mittleres Ober-

Hauterive) von NW-Europa bekannt. Die Gattungen Ende-

moceras Thiermann und Distoloceras Hyatt folgen hingegen

dem Hiboliten- Ausdehnungsmuster und entwickeln nach ih-

rer Einwanderung endemische Formen (vgl. Kemper, Rawson

& Thieuloy, 1981). Das höchste Ober-Hauterive ist dann

wieder durch einen Immigrationsschub borealer Gattungen

und Arten von Norden her nach NW-Europa gekennzeich-

net. Neben den bereits erwähnten Acroteuthiden erscheinen

mit Praeoxyteuthis jasikofiana (Lahusen) die ersten Oxy-
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teuthinae. Diese Unterfamilie spaltet sich wahrscheinlich im

Ober-Hauterive im Moskauer Becken von den Acroteuthi-

den ab und ist wenig später auch in NE-Europa zu finden

(Mutterlose, 1982: 147).

2.4 BARREME

Nach Michael (1979: 313) führten Regressionen bereits im

Ober-Hauterive zu einer Aussüßung des zentral- und süd-

polnischen Beckens, so daß die direkte Verbindung zwischen

Tethys und Borealgebiet unterbrochen ist. Nach Marek &
Raczynska (1979: 453) erscheint in Mittelpolen noch Sim-

hirskites (Craspedodiscus) cf. discofalcatus (Koenen), so daß

das höhere Ober-Hauterive in Polen noch marin entwickelt

ist, wenn sich hier auch boreale Fauneneinflüsse bemerkbar

machen. Im Barreme ist dann jedoch die Karpatenstraße ge-

schlossen (vgl. Abb. 4), womit bis zum Unter-Apt die borea-

len Meeresbecken in Mittel- und Nordeuropa - abgesehen

von den außereuropäischen Umgehungsstraßen - von der Te-

thys abgeschnitten sind.

Dieser Abschluß von der Tethys macht sich erwartungs-

gemäß in einer Faunenverschiebung bemerkbar. Der mediter-

rane Hibolites jaculoides, der noch in der discofalcatus-Zone

des Ober-Hauterive in NW-Europa häufig zu finden ist,

entwickelt an der Hauterive/Barreme-Grenze mit Hibolites

minutus Swinnerton endemische Kümmerformen, die bis in

das Unter-Apt persistieren. Wie sich in Speeton gut beobach-

ten läßt, wandeln sich die schlanken, zierlichen Formen der

discofalcatus-Zone in ,, gleitender Populationsumwandlung"

in den für das gesamte Barreme typischen, kleinwüchsigen

Hibolites minutus. Offensichtlich persistierte jedoch die Ur-

sprungsform von Hibolites jaculoides (großwüchsige, deut-

lich keulenförmige Rostren) in der Tethys bis in das Barreme

unverändert, da Immel& Mutterlose (1980: 262) eine eindeu-

tig ancestrale Form aus dem Grenzbereich Unter-/Mittel-

Barreme (alter Gliederung) NW-Deutschlands feststellen

konnten. Aus diesem überraschenden Fund ist einerseits ab-

zuleiten, daß es sich bei H. minutus nur um einen Seiten-

zweig handelt, der im Unter-Apt endet. Andererseits setzt

sich die Stammgruppe um H. jaculoides, die in NW-Europa

für das Unter-Hauterive und tiefe Ober-Hauterive kenn-

zeichnend ist, mindestens bis in das mittlere Barreme unver-

ändert fort. Weiterhin muß im Grenzbereich Unter-/Mit-

tel-Barreme (alte Gliederung) über den sich öffnenden Atlan-

tik eine Verbindung des borealen Europas zur Tethys bestan-

den haben, so daß vereinzelte Exemplare von H. jaculoides

einwandern konnten. Diese Vermutung wird umgekehrt

durch Funde borealer Crioceratiten in Marokko unterstützt

(Immel & Mutterlose, 1980: 265).

Dominierend im Barreme NW-Europas ist jedoch die im

höheren Ober-Hauterive aus dem borealen Bereich einge-

wanderte Unterfamilie Oxyteuthinae. Diese Gruppe scheint

sich im Bereich der russischen Tafel im Ober-Hauterive von

der Gattung Acroteuthis abgespalten zu haben und dann über

England in den Westbereich des borealen Reiches eingewan-

dert zu sein. In Speeton treten die Praeoxyteuthiden unver-

mittelt gehäuft in der höchsten variabilis -Zone (= höchstes

Hauterive) auf, stratigraphisch ältere Funde sind aus England

bisher nicht bekannt. Die Praeoxyteuthiden scheinen in einer

Massenwanderung in diesen Bereich gelangt zu sein. Im Bar-

reme vollzieht sich innerhalb der Oxyteuthinae dann eine

Entwicklung. Nach Mutterlose (1983) bilden die 10 Arten

eine fließende phylogenetische Reihe, die zu einer Zonenglie-

derung herangezogen werden kann: Praeoxyteuthis jasiko-

fiana, P. pugio (Stolley), Aulacoteuthis speetonensis (Pav-

low), A. compressa Mutterlose, A. absolutiformis (Sin-

zow), A. descendens Stolley, Oxyteuthis pseudogermanica

Mutterlose, O. brunsvicensis (Strombeck), O. germanica

Stolley und O. depressa Stolley. Sowohl für NW-Deutsch-

land als auch für NE-England ist die gleiche Abfolge kenn-

zeichnend; die ventral gefurchten Vertreter von Aulacoteu-

this sind auf das höhere Unter-Barreme beschränkt (vgl.

Mutterlose, 1980: 242). Ähnliche, im höheren Ober-Haute-

ii
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X Oxyteuthis STOLLEY

(J) Neohibolites STOLLEY

+ Duval/a

BAYLE S ZEILLER

i Parahibolites STOLLEY

* H,bot:tes MONTFORT

E Vectibelus JELETZKY

ffi Conoteuth,s D'ORBIGNY

Abb. 5. Paläobiogeographie der Belemniten im Apt NW-Europas. Schraffiert: Festland; weiß: Meeres-

gebiete; gestrichelt: Verbreitung der Wealden-Fazies; helle Pfeile: Wanderweg mediterraner Belemniten.

Umgezeichnet nach MICHAEL (1979).

(Gliederung nach Kemper, 1978) NW-Europas kennzeich-

nend ist. Da diese Arten, abgesehen von N. ewaldi, auch aus

derTethys (Bulgarien) bekannt sind (Stoyanova-Vergilova,

1964, 1970), handelt es sich nicht um eine endemische Ent-

wicklung, etwa vergleichbar derjenigen von Hibolites jacu-

loides SwiNNERTONim Ober-Hauterive. Offensichtlich bilden

NW-Europa und die Tethys hinsichtlich der Neohiboliten-

vergesellschaftung einen einheitlichen Raum. Da keine neue-

ren Arbeiten über die Verhältnisse im SE-französischen

Raumvorliegen, kann derzeitig keine Aussage über den Ur-

sprung der Neohibohten gemacht werden. Wahrscheinhch

haben sie sich an der Grenze Barreme/Apt in SE-Frankreich

von Mesohibolites Stolley abgespalten. Eine weitere Gat-

tung ist mit Parahibolites duvaliaefortnis (Stolley) in weni-

gen Individuen im Ober-Apt NW-Deutschlands vertreten.

Für die Tethys ergibt sich im Apt dabei folgende Verteilung

der Gattungen der Belemnopseidae und Duvaliidae:

Von den zu den Belemnopseidae zählenden Gattungen sind

nur noch Parahibolites (?) Stolley, Mesohibolites Stolley

und Neohibolites Stolley bekannt. Mesohibolites und Neo-

hibolites sind sowohl in der mediterranen Provinz (Spanien,

APT
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SE-Frankreich), als auch in der SE-europäischen Provinz zu

finden (Lillo-Bevia, 1975; VasiCek, 1978a, 1978b; Stoyano-

va-Vergilova, 1964, 1965a, 1970; Schwetzoff, 1919).

Die zu den Duvaliidae rechnenden Gattungen Duvalia

Bayle & Zeiller, Pseudoduvalia Naef, Berriasihelus De-

lattre, Castellanibelus Combemorel, Pseudobelus Blain-

ville und Conobelus Stolley sind im Tethysbereich nur noch

mit Duvalia vertreten.

Duvalia tritt mit D. lata (BLArNviLLE) erstmaHg im Tithon

der Tethys auf, die nach Combemorel (1973: 142) bereits im

Unter-Tithon erscheinende Duvalia conica (Blainville) wird

hier mit Vasicek (1978a) Conobelus Stolley zugeordnet. In

der tiefen Unter-Kreide (Valangin, Hauterive) erreicht Du-

valia mit einer Reihe von Arten ihren Höhepunkt in der Te-

thys, im Barreme erfolgt eine deutliche Abnahme.

In SE-Frankreich ist D. grasiana (Duval-Jouve) die ein-

zige Duvalienart, die noch aus dem Barreme und Apt bekannt

ist, alle anderen Arten sterben spätestens an der Hauteri-

ve/Barreme-Grenze aus (Combemorel, 1973: 179). Stoyano-

va-Vergilova (1964, 1965b) nennt aus dem Unter-Barreme

Bulgariens noch D. binervia (Raspail), D. dilatata majo-

riana Stoyanova-Vergilova, aus dem Ober-Barreme D. ga-

grica Schwetzoff sowie D. grasiana (Dltval-Jouve). Im Apt

kommen außer D. grasiana keine weiteren Arten vor.

Während ein Großteil der Arten {D. Uta (Blainville),

D. dilatata (BLAI^fVILLE), D. emerici (Raspail), D. binervia

(Raspail), D. grasiana und D. hybrida (Duval-Jouve)) der

mediterranen und der SE-europäischen Provinz gemeinsam

sind, gibt es einige Arten, die bisher nur aus der SE-europäi-

schen Provinz bekannt sind (D. tereshkovae Stoyanova-

Vergilova, D. gagrica, D. rafaelt Stoyanova-Vergilova,

D. madarica Stoyanova-Vergilova).

Die Verbreitung von Duvalia Bayle & Zeiller beschränkt

sich auf Spanien, Frankreich, Nord-Afrika, Schweiz, Süd-

deutschland, Italien, Jugoslawien, Bulgarien, Krim, Kauka-

sus und Schlesien. Wenige Arten sind von Madagskar be-

kannt {D. lata und D. dilatata) sowie aus Mogambique;

D. lata mit einem Exemplar auch aus England.

Aus dem mittleren Ober-Apt von N-Deutschland nannte

bereits von Koenen (1902) Vertreter der Gattung Duvalia,

die von Stolley (191 1 : 68) beschrieben wurden. Stolley ver-

eint alle norddeutschen Formen unter D. grasiana, obwohl

diese eine sehr viel größere Variabilität als die südfranzösi-

schen Formen haben.

Uns lagen etwa 130 Duvalien aus dem mittleren Ober-Apt

der ehemaligen Ziegelei-Tongrube Kastendamm (8 km NW
Hannover) vor. Dieser Formenkreis zeigt eine erhebliche Va-

riationsbreite, da neben langgestreckten, typischen grasia-

«iJ-Formen auch kurze, gedrungene, z. T. an D. conica

(= Conobelus conica) erinnernde Formen auftreten.

Besonders interessant an diesem Vorkommen ist das ex-

trem häufige Auftreten von D. grasiana, während diese An
in den zeitgleichen Ablagerungen des mediterranen Raumes

sehr selten ist.

Allerdings läßt sich auch in N-Deutschland eine unter-

schiedliche Verteilung erkennen. Vereinzelte Vertreter von

D. grasiana nennt Stolley (1911: 71) aus dem Unter-Apt

(bodei- und deshayesi-7,one alter Gliederung), häufig wird

die Art jedoch erst in den bunten inflexus-Mergehn des

Ober-Apt (= Ober-Gargas). Während in den bunten infle-

x«s-Mergeln von Kastendamm durch Stolley hunderte von

Individuen geborgen wurden, tritt D. grasiana in den litho-

logisch sehr ähnlichen und stratigraphisch gleich alten Schich-

ten von Sarstedt erheblich seltener auf. In dem heute noch zu-

gänglichen Profil der Zgl. Gott bei Sarstedt konnten seit

Stolley's Aufsammlungen um die Jahrhundertwende trotz

mehrerer Profilaufnahmen (Rohn, 1959; Tarkian, 1968;

Alimirzaie, 1972) und ausgedehnter Sammeltätigkeiten in

den inflexus-Merge\n keine weiteren Duvalien mehr gefun-

den werden.

Insgesamt ist das Apt NW-Europas durch Belemniten te-

thyaler Abstammung (Neohibolites, Parahibolites, Duvalia)

gekennzeichnet, boreale Formen (Oxyteuthis) treten nur

noch ganz vereinzelt auf. Offensichtlich konnten die tethya-

len Gattungen auf den sich öffnenden Verbindungswegen aus

der Tethys in das boreale Reich einwandern. Da keine Kon-

kurrenten vorhanden waren, wurden die neuen Lebensräume

erfolgreich besetzt. Während sich die weniger anspruchsvol-

len Neohiboliten bereits im Unter-Apt erfolgreich durchset-

zen konnten, erscheinen Duvalien erst in den inflexus-Mer-

geln. Die als Flachwassersedimente zu deutenden bunten in-

flexus-Mergel boten den Duvalien optimale Bedingungen.

Nach Gaida, Kemper & Zimmerle (1978: 59) erfolgte im mitt-

leren Ober-Apt in N-Deutschland eine epirogenetische Dif-

ferentialbewegung, in deren Verlauf die Pompeckj'sche

Schwelle gehoben wurde. Infolge der Hebung NW-Deutsch-

lands veränderten sich die Meeresströmungen, die Verbin-

dung nach Westen über die zentralen und SW-Niederlande

wurde breiter geöffnet. Möglicherweise kann diese Verände-

rung der Strömungen als Ursache für die plötzliche massen-

hafte Einwanderung von Duvalia angesehen werden. Im

Verlauf dieser Öffnung nach Westen ist Duvalia eingewan-

dert und hat sich kurzfristig entfaltet, da sich optimale Le-

bensbedingungen boten (große, gut durchlüftete Flachwas-

serbereiche). Im höheren Ober-Apt (Clansayes) kam es dann

zu einem starken Wandel der Milieu- imd Sedimentationsver-

hältnisse im NW-deutschen Becken. Die bunten tnßexus-

Mergel werden durch dunkle, karbonatarme Tonsteine abge-

löst, die größere Wassertiefe und geringeren Sauerstoffanteil

andeuten. In diesem Milieu konnte sich die im Gegensatz zu

Neohibolites offenbar sehr empfindliche Duvalia nicht

durchsetzen. Michael (1979: 316) verweist auf das starke Zu-

rücktreten kalkschaligen Phyto- und Zooplanktons in den

dunklen Tonen der nolani- und jacobi-Zone des höheren

Ober-Apt und erklärt dies durch Absenkungsvorgänge, die

zu einer Wassertiefenzunahme im zentralen Beckenbereich

NW-Deutschlands führen, in deren Verlauf auch bisherige

Schwellen und küstennähere Flachwasserregionen erfaßt

werden.

2.6 ALB

Während sich die paläogeographischen Verhältnisse des

höchsten Ober-Apt bis in das tiefere Unter-Alb fortsetzen,

werden die Konturen des niedersächsischen und südengli-

schen Beckens durch eine Transgression im höheren Unter-

Alb geändert. Nach Michael (1979: 316) entstehen örtlich in-

folge der Transgressionen bereits von der schrammeni-Zone

an, großräumiger von der tardefurcata-Zone an Biotope des
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(J)
Nfohibolftes STOLLEY

^ Pavioviteuthis

SHIMANSKY

Abb. 6. Paläobiogeographie der Belemniten im Alb NW-Europas. Schraffiert: Festland; weiß: Meeres-

gebiete; helle Pfeile: Wanderweg mediterraner Belemniten. Umgezeichnet nach Michael (1979).

ALB
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boliten dar. Nach Untersuchungen von Spaeth (1971: 52)

dürfte sich N. ultimus direkt von N. ewaldi aus dem Apt ab-

leiten lassen und nicht über den minimus-Voxmenkreh i. e. S.

Im Gegensatz zu den Hiboliten ist also für Neohibolites,

abgesehen von den Anen N. oxycaudatus, N. emsti und

N. praeultimus, die aber möglicherweise im Mediterranbe-

reich noch gefunden werden, keine endemische Entwicklung

für NW-Europa nachweisbar. Die Ursache für den unter-

schiedlichen Verlauf der Entwicklung beider Gattungen in

NW-Europa könnte in der verschiedenartigen paläogeo-

graphischen Situation gesehen werden. Da seit dem Unter-

Alb in NW-Europa großräumige Flachmeerbereiche mehrere

direkte Verbindungen zur Tethys hatten, konnte jederzeit

genetischer Nachschub ungehmdert in das NW-europäische

Epikontinentalmeer einwandern. Im Gegensatz dazu stehen

die paläogeographischen Verhältnisse im Hauterive; von des-

sen höchsten Zonen es bis in das Unter- Apt keine Verbindung

zur Tethys mehr gab.

3. URSACHENFÜRDIE DIFFERENZIERUNGDERUNTERKRETAZISCHEN
BELEMNITENFAUNEN

Stevens (1973: 395) führt eine Reihe von Gründen für die

Bildung tiergeographischer Reiche und Provinzen an, die

durch unterschiedliche Belemnitenvergesellschaftungen cha-

rakterisiert sind. Neben vorgegebenen Umweltfaktoren wie

Salinität, Meeresströmungen und paläogeographische Ver-

hältnisse, dürften biologische Gründe wie die unterschiedli-

che Temperaturempfindlichkeit einzelner Gattungen eine

Rolle gespielt haben.

Danach handelt es sich bei den tethyalen Belemniten um
Formen, die warme und tropische Gewässer bewohnten,

während im borealen Reich stenotherme, an das Leben im

kühlen Wasser adaptierte Formen lebten. Den Provinzialis-

mus innerhalb der Tethys erklärt Stevens (1973: 395) durch

unterschiedliche Wassertemperaturen. Danach ist für die me-

diterrane Provinz mit tropischen, für die SE-europäische

Provinz mit warmen Wassertemperaturen zu rechnen.

Stevens (1965) unterstützte diese Annahmen durch wenige

Paläotemperaturwerte, die aus den Rostren borealer sowie

mediterraner Belemniten gewonnen wurden und tatsächlich

bei den borealen Formen niedriger liegen als bei den mediter-

ranen. Nach Spaeth, Hoefs & Vetter (1971) dürften die all-

gemein aus den '^0/^*0 Isotopenverhältnissen der calcitischen

Belemnitenrostren ermittelten Paläotemperaturen jedoch

nicht zuverlässig sein, da zu weitgehende diagenetische Ver-

änderungen bei der Fossillisation die ursprünglichen Verhält-

nisse überlagern.

Grundvoraussetzung für eine Einwanderung der Tethys-

Belemniten In der Unter-Kreide nach NW-Europa waren

günstige paläogeographische Verhältnisse, da nur zu Zeiten

direkter Meeresverbindungen mit der Tethys diese Belemni-

ten dominieren; im Hauterive handelt es sich um Hibolites,

im Apt und Alb um Neohibolites. Je nach Intensität der Ver-
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Bindung erfolgte eine zeitlich beschränkte einmalige Einwan-

derung (Hibolites im Unter-Hauterive), oder über einen län-

geren Zeitraum (Neohibolites im gesamten Apt und Alb).

Umgekehrt dominieren boreale Belemniten in NW-Europa

nur dann, wenn die Verbindungen zur Tethys geschlossen

sind (im Berrias und Valangin Aa-oteuthis, im Barreme die

Oxyteuthinae).

Auch zu Zeiten der Dominanz von Tethys-Belemniten be-

standen Verbindungen zum arktisch-borealen Bereich, so daß

eine Einwanderung borealer Belemniten also von den paläo-

geographischen Voraussetzungen her möglich war. Da diese

jedoch nicht erfolgte, ist es naheliegend, für die Zeiträume

stärkerer Tethys-Einflüsse ökologische Bedingungen zu

postulieren, die eine Einwanderung borealer Belemniten un-

möglich werden ließ. Eine wesentliche Rolle könnte hierbei

der klimatische Faktor gespielt haben, wonach für die Zeiten

von Tethys-Einflüssen höhere Wassertemperaturen für den

NW-europäischen Bereich anzunehmen sind. Bei den borea-

len Belemniten handelt es sich dann möglicherweise um ste-

notherme Kaltwasserformen; diese Temperaturgebundenheit

der borealen Belemniten würde auch deren Fehlen in der Te-

thys erklären.

Innerhalb der Tethys-Belemniten lassen sich zwei Gruppen

unterscheiden: \. Hibolites, Neohibolites und 2. Duvalia,

Berriastbelus, Paruhibolites. Während die erste Gruppe mas-

senhaft in NW-Europa erscheint, tritt die zweite Gruppe nur

vereinzelt auf (,,isolated straying"), lediglich zu Zeiten opti-

maler Bedingungen (w/7e.v;(s-Mergel) steigt die Individuen-

zahl kurzfristig an. Als Ursache für diese beiden verschiede-

nen Einwanderungsweisen könnte eine unterschiedliche

Temperaturgebundenheit der beiden Gruppen angesehen

werden: Bei Hibolites und Neohibolites handelt es sich um
adaptionsfähige eurytherme Warmwasserformen, während

Duvalia, Benuisibelus und Paruhibolites, neben den anderen

Gattungen der Tethys, die in NW-Europa nicht erscheinen,

Stenotherme Warmwassergattungen sind.

Mit dem Argument allein, daß die Tethys-Belemniten mit

Warmwasserströmungen NW-Europa erreicht haben kön-

nen, ist das Fehlen der zweiten Gruppe nur schwer zu erklä-

ren.

Da die Duvalitnae nur selten in den ewaldi-y[er^e\n, häufig

in den stratigraphisch folgenden w/7ex«j-Mergeln und über-

haupt nicht mehr im überlagernden höheren Ober-Apt

(Clansayes) zu finden sind, scheinen noch andere Gründe

eine Rolle gespielt zu haben.

Insgesamt scheinen Belemniten aus ökologischen Gründen

an Flachwasserregionen gebunden gewesen zu sein. Obwohl
Belemniten als aktive Schwimmer unabhängiger von ökologi-

schen Faktoren waren, dürften sie doch Flachwasserareale

bevorzugt haben, da hier das größere Nahrungsangebot vor-

handen war.

Möglicherweise sind die Duvalien noch stärker als andere

Belemniten {Hibolites, Neohibolites, Acroteuthis, Oxyteu-

thinae) an Flachwasserregionen gebunden gewesen, die ihre

größte Verbreitung in den bunten inflexus-Mer^eln des

Ober-Apt (Obergargas) hatten. In den schwarzen Tonsteinen

des höheren Ober-Apt (Clansayes), die tieferes Wasser an-

deuten als die bunten i«y7ex«s-Mergel, kommt es insgesamt

zu einer Faunen-Verarmung, von der natürlich auch die Du-

valien betroffen sind.

Es wäre zu überlegen, ob es sich bei den Duvalien im Ver-

gleich zu den anderen Belemnitengattungen nicht umwesent-

lich schlechtere Schwimmer gehandelt hat. Für eine derartige

Vermutung spricht die ,,aberrante" Rostrenform sowie die

unübliche dorsale Alveolarfurche.
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